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RESUMO

Poucos trabalhos procuram entender as delimitagdes entre faxa por estudo de variagdo
populacional intra-especifica ou entre espécies proximamente relacionadas. O objetivo
deste trabalho foi testar se existem entidades discretas no complexo Pagamea coriacea
sensu lato, através de evidéncias morfoldgicas, ecoldgicas e comportamentais, em
populacdes de trés dreas de campinarana em Presidente Figueiredo-AM. Foram
amostrados 147 individuos para dados morfolégicos, fenolégicos e ambientais. A
andlises de agrupamento para caracteres conjuntos de flores, inflorescéncias e folhas,
acrescido de uma andlise de categorizacdo das imagens de tronco, reconhece dois
grupos morfoldgicos (grupos A e B). As flores apresentam morfologia dimorfica,
quando pistiladas possuem estames estéreis e quando estaminadas possuem pistilos
reduzidos. Todas as plantas pistiladas produziram frutos, enquanto 36% das plantas
estaminadas do grupo B e 5% das estaminadas do grupo A frutificaram, sempre em
baixa quantidade. Contudo, encontramos um individuo do grupo B com flores
claramente hermafroditas e homostilicas. Houve sobreposicdo das fases de floragcdo e
frutificacdo entre os dois grupos, mas o padrao de maturacdo de flores foi diferente:
para o B foi lenta e gradual enquanto o A apresentou picos de explosdo de flores.
Quanto ao habitat, o grupo B encontra-se associado a locais com solo raso sobre laje de
pedra e o grupo A predomina em solos mais profundos. A existéncia de dois grupos
morfoldgicos discretos com diferencas ecoldgicas e comportamental no complexo P.
coriacea s.1., em simpatria, indica que correspondem a duas espécies distintas.



ABSTRACT

Morphological variation and reproductive behavior in Pagamea coriacea s. l. a
Rubiaceae endemic to the Amazon white-sand forest.

Few studies have investigated the differences between closely related taxa by
comparing intraspecific and interspecific variation in the population. The aim of this
study was to test if there are two discrete entities within the species-complex Pagamea
coriacea using morphological and ecological evidence in a local context in Presidente
Figueredo, Central Amazon, Brazil. A total of 147 individuals of P. coriacea s.l. were
sampled for morphological, ecological and phonological data in three nearby sites.
Morphometric analyses of flowers, inflorescences and leaves separated individuals in
two distinct and non-overlapping clusters. Flowers of both were dimorphic: pistillate
flowers with long pistil and sterile stamens and staminate flowers with well-developed
stamens and reduced pistils. All pistillate plants produced fruits, on the other hand, 36%
of the “staminate” plants for morphotype B and only 5% of morphotype A also
produced fruits, although in lower quantities than pistillate plants. However, we found
one individual with hermaphrodite homostylous flowers. There was overlap in
flowering and fruiting between both, but the pattern of floral maturation differed: in
morphotype B flowers matured continuously, while in morphotype A flowers matured
more or less at once. In relation to habitat variation, morphotype B appeared associated
with shallow soils overlaying a sandstone bedrock, while morphotype A was prevalent
in deeper soils. All the morphological and ecological differences found for two groups
in P. coriacea complex that coexist in sympatry indicate that they correspond to distinct
species.
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variaveis morfoldgicas de flores e inflorescéncias, por grupo.
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Figura 5. Gréfico de pontos representando as diferencas entre os grupos A e B com relagao a
quatro varidveis que descrevem o ambiente. (a) Profundidade da laje de pedra em metros. (b)

Indice de sombra. (c) Espessura da liteira. (d) Espessura do tapete de raizes. (e)

Figura 6. Predicdo da distribui¢do geografica dos grupos morfolégicos reconhecidos localmente

para coletas do complexo Pagamea coriacea de diferentes campinaranas amazonicas.



Apresentacao

Esta dissertacdo foi elaborada como parte dos requisitos para a obtengdo do titulo de
Mestre em Biologia (Ecologia) pelo Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia — INPA. A
dissertacdo € composta por um capitulo na forma de artigo cientifico, conforme normas da Acta

Amazonica.

Este estudo aborda a variacdo de forma, comportamento reprodutivo e hébitat em
Pagamea coriacea Spruce ex. Benth. sensu lato (Rubiaceae) na regido de Presidente
Figueiredo, Amazonas. Amostras férteis de arvores e arbustos foram coletadas para estudo de
morfometria de flores, inflorescéncias e folhas. A andlise de agrupamento feita a partir de
variaveis morfométricas conjunta de flores, folhas e inflorescéncias reconheceu dois grupos
morfolégicos discretos, chamados de grupo A e B. O comportamento reprodutivo foi comparado
entre ambos a partir de observacdes fenoldgicas e quanto ao padrdo de maturagio de flores e

foram coletados dados ambientais para testar se havia diferengas de habitat.

O manuscrito foi estruturado da seguinte forma: (1) introdu¢do, abordando uma revisdo
sobre complexos de espécies e delimitagdo de espécies, comportamento reprodutivo em plantas
e particdo de nicho; (2) métodos; (3) apresentagcdo dos resultados, incluindo graficos e tabelas
no corpo do texto; (4) discussdo acerca da variacdo encontrada nas formas, no comportamento
reprodutivo e no hdébitat; (5) referéncias bibliogrificas citadas ao longo do trabalho; (6)

Conclusio.

Objetivo
Objetivo Geral: Testar a hipdtese de que existem duas espécies distintas no complexo

Pagamea coriacea Spruce ex Benth. sensu lato (Rubiaceae) através de multiplas evidéncias.
Objetivos Especificos:

1) Caracterizar e comparar variacdes morfoldgicas do complexo Pagamea coriacea s.1.
em uma Unica localidade, visando testar a existéncia de grupos morfoldgicos discretos e

simpatricos.

2) Comparar o comportamento reprodutivo a partir de estudos de fenologia e

caracterizacdo do sistema reprodutivo.

3) Caracterizar a preferéncia por habitat, visando testar se existem diferengas quanto

as condi¢des ecoldgicas.



Esteves, S.M., e Vicentini, A. Variagdo morfoldgica
e comportamento reprodutivo em Pagamea coriacea
s.l., uma Rubiaceae endémica de campinarana.

Manuscrito formatado para a Acta Amazonica.
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Variacio morfoldgica e comportamento reprodutivo em Pagamea coriacea s.l., uma
Rubiaceae endémica de campinarana.

Samanthade Miranda ESTEVES"" e Alberto VICENTINT'

! Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia. Avenida Efigénio Sales, 2239. Bairro
Adrianépolis. Caixa Postal 478. Manaus / AM, Brasil.

* Autora para correspondéncia: xuleta@gmail.com

Resumo: Poucos trabalhos procuram entender as delimitacdes entre faxa por estudo de
variacdo populacional intra-especifica ou entre espécies proximamente relacionadas. O
objetivo deste trabalho foi testar se existem entidades discretas no complexo Pagamea
coriacea sensu lato, através de evidéncias morfoldgicas, ecolégicas e comportamentais,
em populacdes de trés areas de campinarana em Presidente Figueiredo-AM. Foram
amostrados 147 individuos para dados morfoldgicos, fenoldgicos e ambientais. A
andlises de agrupamento para caracteres conjuntos de flores, inflorescéncias e folhas,
acrescido de uma andlise de categorizacdo das imagens de tronco, reconhece dois
grupos morfologicos (grupos A e B). As flores apresentam morfologia dimorfica,
quando pistiladas possuem estames estéreis e quando estaminadas possuem pistilos
reduzidos. Todas as plantas pistiladas produziram frutos, enquanto 36% das plantas
estaminadas do grupo B e 5% das estaminadas do grupo A frutificaram, sempre em
baixa quantidade. Contudo, encontramos um individuo do grupo B com flores
claramente hermafroditas e homostilicas. Houve sobreposicdo das fases de floragcdo e
frutificacdo entre os dois grupos, mas o padrdo de maturacdo de flores foi diferente:
para o B foi lenta e gradual enquanto o A apresentou picos de explosdo de flores.
Quanto ao habitat, o grupo B encontra-se associado a locais com solo raso sobre laje de
pedra e o grupo A predomina em solos mais profundos. A existéncia de dois grupos
morfoldgicos discretos com diferencas ecoldgicas e comportamental no complexo P.
coriacea s.1., em simpatria, indica que correspondem a duas espécies distintas.

Palavras-chave: Ecologia de populagdes - Morfometria - Sistema reprodutivo -

Delimitagdo de espécie.
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Morphological variation and reproductive behaviour in Pagamea coriacea s.l.

(Rubiaceae) an endemic tree of the campinarana (white-sand forests).

Abstract: Few studies have investigated the differences between closely related taxa by
comparing intraspecific and interspecific variation in the population. The aim of this
study was to test if there are two discrete entities within the species-complex Pagamea
coriacea using morphological and ecological evidence in a local context in Presidente
Figueredo, Central Amazon, Brazil. A total of 147 individuals of P. coriacea s.l. were
sampled for morphological, ecological and phonological data in three nearby sites.
Morphometric analyses of flowers, inflorescences and leaves separated individuals in
two distinct and non-overlapping clusters. Flowers of both were dimorphic: pistillate
flowers with long pistil and sterile stamens and staminate flowers with well-developed
stamens and reduced pistils. All pistillate plants produced fruits, on the other hand, 36%
of the ‘“staminate” plants for morphotype B and only 5% of morphotype A also
produced fruits, although in lower quantities than pistillate plants. However, we found
one individual with hermaphrodite homostylous flowers. There was overlap in
flowering and fruiting between both, but the pattern of floral maturation differed: in
morphotype B flowers matured continuously, while in morphotype A flowers matured
more or less at once. In relation to habitat variation, morphotype B appeared associated
with shallow soils overlaying a sandstone bedrock, while morphotype A was prevalent
in deeper soils. All the morphological and ecological differences found for two groups
in P. coriacea complex that coexist in sympatry indicate that they correspond to distinct
species.

Key-words: Population ecology — Morphometric — Breeding system — Species

delimitation.
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INTRODUCAO

Apesar de ser um termo basico em biologia, o conceito de espécie gerou um longo
debate na literatura cientifica e foram publicadas cerca de 22 definicdes que buscam
uma proposta consensual (Mayr 1992; Mayden 1997; Bachmann1998; de Queiroz
2007). Uma das dificuldades € o estabelecimento de limite dentro de “complexo de
espécies”’, que por vezes levantam problemas de dificil resolugdo, resultado dos
diferentes mecanismos envolvidos no processo de especiacdo (de Queiroz 2007),
tornando a decisdo do taxdnomista nada trivial. O primeiro simpdsio sobre delimitacdo
de espécie aconteceu em 2006 (Wien 2007) onde houve concordancia de que espécie
representa um segmento a nivel populacional de uma linhagem evolutiva (de Queiroz
1998 e 2007, Wiens 2007). Somente entdao a delimitacdo de espécies emerge como um
importante topico da sistemdtica moderna na ultima década (Brower 1999; Sites e

Marshall 2003; Valcércel e Vargas 2010 ).

Na pritica, espécies de plantas sdo reconhecidas principalmente com base em dados
morfolégicos, sem discussdo de conceitos (McDade 1995) e raramente com
detalhamento dos critérios operacionais do conceito adotado (e.g. Sites e Marshall
2004, Valcéarcel e Vargas 2010). A diferenciacdo entre linhagens € um processo
histérico temporal, enquanto os padrdes que observamos representam cortes temporais
nesse processo (de Queiroz 2007; Valcarcel e Vargas 2010). Tal olhar pode se dar em
um momento onde as diferengas morfoldgicas ainda ndo sdo claras ou mesmo quando o
isolamento reprodutivo ndo € absoluto, tornando confuso o reconhecimento de
linhagens. Portanto, delimitar complexos de espécie por critérios puramente
morfoldgico, a partir de poucas amostras, como geralmente € feito, pode ser enganoso.
Principalmente em regido tropical de alta diversidade e baixo conhecimento como a
Amazo6nia (Hopkins 2007) a utilizacdo de mdltiplas evidéncias sdo necessarias niao so
para delimitar mas para entender os processos pelos quais as espécies se formam (Sites
e Marshall 2003). Variagao morfoldgica entre populagdes alopétricas, ou plantas que se
reproduzem apenas vegetativamente ou por autofecundagdo sdo outros exemplos de
situacOes que dificultam a aplicacdo de um tunico critério no reconhecimento de
espécies. Essa situacdo pode ser estendida para linhagens entre as quais ha hibridizacao

ativa (de Queiroz 2003; Valcércel e Vargas 2010).
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A classificagdo de organismos com base em morfologia, além da praticidade, faz
sentido bioldgico, visto que diferencas genéticas entre populacdes reprodutivamente
isoladas em geral refletem diferengas fenotipicas (Wien 2007). Entretanto, pode haver
grande variacdo morfolégica dentro de populagdes, principalmente para organismos
sésseis como as plantas. Essa variacdo pode representar plasticidade fenotipica, onde a
forma ou arquitetura da planta muda em resposta as variacdes ambientais (Schlichting
1986), ou refletir variagdo intraespecifica devido a variabilidade genotipica entre
individuos intercruzantes da mesma populacdo (Schoen e Brown 1991). Nesses casos,
estudos morfométricos populacionais e dados ecolégicos podem trazer evidéncias
empiricas que definem se as formas observadas estdo dentro de um continuo de
variagdo, correlacionado ou ndo com o ambiente, ou se representam grupos
morfolégicos categdricos, indicando linhagens independentes (Valcarcel e Vargas
2010). Mas se a divergéncia entre linhagens € recente, pode existir um continuo entre as
formas até que divergéncias morfoldgicas discretas sejam estabelecidas (Valcarcel e
Vargas 2010) ou mesmo representar um caso de espécies cripticas (Bickford et al.

2007).

Diante das dificuldades biologicas que a delimitacio de espécies representa, ao
hipotetizar a existéncia de uma espécie de dificil reconhecimento deve-se empregar
diferentes tipos de dados e abordagens analiticas (Morando et al. 2003; Sites e Marshall
2004; Dayrat 2005; Wiens e Graham 2005; Marshall et al. 2006; Knowles e Carstens
2007; Sei e Porter 2007; Shaffer e Thomson 2007; Strasburg e Rieseberg 2008; Leach’e
et al. 2009; Ross et al. 2010, Schlick-Steiner et al. 2010). A maioria desses esforcos
tentam propor metodologias para estabelecer os limites entre linhagens com ferramentas
moleculares (Templeton 2001; Morando et al. 2003; Pons et al. 2006; Knowles e
Carstens 2007 e Shaffer e Thomson 2007 ), principalmente no intuito de acelerar e
facilitar o reconhecimento de espécies, como o DNA barcoding (Hebert et al. 2003,
2004). Apesar de todo entusiasmo com as técnicas moleculares, os resultados sdo
controversos (Will et al. 2005; Brower 2006; Hickerson et al. 2006) e muitas vezes as
evidéncias sdo insuficientes, reforcando a importancia de estudos a nivel populacional
(Shaffer e Thomson 2007; Knowles e Carstens 2007). Raramente busca-se informacdes
sobre historia natural, comportamento sexual ou caracteristicas ecoldgicas in situ, 0 que
além de servir como evidéncias potenciais para o estabelecimento de limites, podem
ajudar na compreensdao de processos evolutivos (Marshall et al. 2006; Reeves e

Richards 2010).
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Nas campinaranas amazoOnicas, ecossistema insular (Prance 1996) de vegetacdo sobre
solo oligotrofico (Veloso et al. 1991) encontra-se um complexo de espécies bastante
interessante para estudos de variagdo intra e inter-especifica: Pagamea coriacea Spruce
ex Benth. s./. (Rubiaceae). O seu reconhecimento como um complexo de espécie foi
definido por um estudo que combinou filogenia com morfologia e geografia (Vicentini
2007). No Alto Rio Negro, Vicentini (2007) sugere que pode incluir até trés espécies no
complexo, segundo a evidéncia de coexisténcia de populagdes morfoldgica e
ecologicamente distintas nessa regiao (Vicentini 2007). Mas a delimitagao das espécies
no complexo permanecem incertas quando se consideram toda a distribuicao geogréfica
do grupo. O complexo é monofilético segundo marcadores moleculares de nicleo e de
cloroplasto e sua origem estimada ocorreu ha aproximadamente 6 milhdes de anos
(Vicentini 2007), o que aumenta a probabilidade de diversificacdo dentro do clado. O
complexo P.coriacea apresenta ainda uma interessante variagdo no sistema reprodutivo.
Com base principalmente em dados de herbdrio, foi observada variagdo morfoldgica das
flores que indica a existéncia de trés sistemas reprodutivos dentro do complexo: dioicia,
heterostilia e homostilia (Vicentini 2007). O complexo esta inserido em um clado didico
(Vicentini 2007), portanto a existéncia de flores de morfologia heterostilicas e
homostilicas-hermafroditas sugere que esses sistemas sdo derivados de uma condi¢do

ancestral didica.

Coletas e observacdes de campo em populacdes no municipio de Presidente Figueiredo
(AM), revelaram a existéncia de variagdo na morfologia das folhas (de arredondadas a
lanceoladas), tronco (casca grossa e rigido com sulcos profundos ou casca fina e
escamosa com sulcos suaves) e inflorescéncias. Quanto as inflorescéncias, algumas
plantas apresentam um eixo lateral longo e bem desenvolvido onde as flores estdo bem
individualizadas (morfo laxa), enquanto outras apresentam eixo lateral reduzido, nesse
caso com flores congestas, principalmente concentradas no eixo central (morfo
congesta) (Vicentini 2007). O estudos de populagdes simpétricas e morfologicamente
distintas é importante para inferir isolamento reprodutivo, visto que as condi¢des para
troca génica existem e a manutencao das diferencas devem indicar independéncia entre

linhagens (Mayr 1992).

O objetivo deste trabalho foi estudar a variagdo morfoldgica no complexo Pagamea
coriacea a partir de populacdes simpatricas e buscar evidéncias que esclarecam se tal
varia¢do € interespecifica ou intraespecifica. Usamos morfometria para testar a

existéncia de grupos morfolégico categéricos ou um Unico grupo com variagao
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continua. Observamos o comportamento reprodutivo a partir de estudos de fenologia e
caracterizacdo do sistema reprodutivo para verificar se hd evidéncias de isolamento
reprodutivo. Por dltimo caracterizamos a preferéncia de habitat, visando testar se

existem diferencas quanto as condi¢des ecoldgicas.

MATERIAL E METODOS

Campinarana - Tipo de vegetacdo AmazoOnica de fisionomia variada, que estd
associada a solo de areia branca e tem por caracteristica ser extremamente oligotréfico
(Anderson 1981, Veloso et al. 1991). Sua distribui¢c@o esta relacionada as terras baixas,
sofrendo forte influéncia do regime de oscilagdo dos cursos d’dgua. Este pode ser desde
um rio de grande dimensdao com regime bimodal de cheia e vazante, até redes de
igarapés com um regime de inundagdo e seca mais dinamico, que responde
principalmente a variagdo na quantidade de chuva. Trata-se, portanto de uma vegetacao
adaptada ndo somente a escassez de nutrientes, como também ao estresse hidrico. As
diferentes fisionomias de campinarana estdo relacionadas a esses fatores (Veloso et al.
1991, Schaefer et al. 2008) proporcionando diferentes micro-hébitats. O que faz deste
sistema ainda mais interessante € sua distribuicdo insular na paisagem (Prance 1996),
uma vez que as areas de depdsito de areia estdo geralmente isoladas por floresta de terra

firme, a qual estd associada a solo argiloso e nao sofre regime de inundacao.

Area de estudo - A cidade de Presidente Figueiredo, AM (S 02°03°03,7° W
60°07°07,4"), dista 120 km de Manaus e € um lugar onde ha diversas areas com floresta
de campinarana. A regido é marcada por um degrau geoldgico, responsdvel pelas
inimeras cachoeiras que ocorrem na regido, onde aflora uma rocha arenitica de origem
no Paleozoico e representa o limite norte dos sedimentos argilosos da formacao Alter do
Chao de origem no Tercidrio (Fundacdo IBGE 1977). O afloramento de arenito €
abundante na regido, assim como solos rasos sobre lajes de pedra, aumentando a
complexidade e heterogeneidade da vegetacdo nas ilhas de areia branca. Em muitos
locais esses solos também apresentam-se hidromorficos, com dgua superficial durante
quase todo o ano. Escolhemos trés dreas do municipio para o estudo: (I) drea na margem
do rio Urubu (S 02°03°03,7> W 60°07°21,9°") préoximo a cachoeira Princesinha do
Urubu, em propriedades privadas de baixa ou nenhuma atividade; (II) drea localizada na
margem do rio Urubui, dentro do complexo turistico Iracema Falls (S 01°98°74,9” W
060°05°99,3”); e (IIl), area proxima ao Igarapé dos Veados (S 02°03°18,11"° W
60°01°25,7°"), afluente do Urubui, no Parque Municipal Cachoeira das Orquideas.
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Existem diferencas marcantes entre as trés dreas com relacdo a presenca de
afloramentos rochosos areniticos. Nas margens dos rios Urubu e Urubui hd uma extensa
laje de pedra no subsolo, as quais foram detectadas amplamente a longo das trilhas
amostradas. Por outro lado, na drea III ndo foi detectada laje de pedra no subsolo,
apenas poucos pontos com afloramento de pedras arredondas cuja deteccao era pontual
e ndo extensa. As trés dreas estdo isoladas entre si por floresta de terra-firme e distam
em pelo menos 10 km, com possivel conexdes por manchas de campinarana ao longo
dos rios. O clima da regido é chuvoso, imido e quente, com chuvas abundantes no
periodo entre dezembro a maio. temperatura € relativamente uniforme ao longo do ano,
variando de 20 a 38 °C, e a umidade relativa do ar é alta (~ 97%) e uniforme durante o

ano (Nava et al. 1998).

IRACEMA

—Rio Urubui * ~

PARQUE DAS
ORQUIDEAS

PRINCESINHA
DO URUBU
4
Rio Urubu®

Figura 1. Imagem Landsat 2009 das areas de estudo. Os circulos vermelhos correspondem aos individuos
coletados nas trés populacdes estudadas: Area I — Rio URUBU; Area II — Rio URUBUI; e Area III,
Parque das ORQUIDEAS. Mapa politico do Brasil, Estado do Amazonas, Municipio de Presidente

Figueiredo e a cidade de Manaus marcada com um ponto.

Delineamento amostral - Em cada drea foram amostrados trés trilhas de 200m
perpendiculares aos rios, ao longo das quais foram plaqueados todos os individuos
adultos de P. coriacea s.l. que detectamos por busca visual, a uma distancia de
aproximadamente 10 m para cada lado da trilha. Também foram plaqueados alguns
individuos detectados fora dos transectos, os quais foram considerados para as anélises.
Foram plaqueados um total de 308 individuos, sendo 128 na drea I, 104 na Il e 76 na

I1I.
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Coleta de material botanico - As coletas foram feitas durante 2010, comegaram no més
de outubro com o inicio da floracdo e foram concluidas no més de dezembro quando
havia poucos individuos com flores. No total foram obtidas amostras férteis para 147
arvores, seguindo o seguinte padrdo: duas amostras férteis para material testemunho, 10
inflorescéncias maduras de ramos distintos, 10 folhas totalmente expandidas e intactas
de ramos distintos e flores em via imida (dlcool 70% glicerinado). As inflorescéncias
de Pagamea sdo produzidas em dois pares opostos cruzados nos nds mais jovens do
apice dos ramos, um basal e outro apical, sendo o par basal em geral mais ramificado e
com maior numero de flores. Padronizamos a coleta de varidveis morfologicas a partir

de inflorescéncias basais.

Varidveis morfométricas - Para o estudo da forma da 1amina foliar, foram digitalizadas
aproximadamente quatro folhas por individuo para 110 amostras de individuos
diferentes. A partir das imagens, extraimos os coeficientes de Fourier que descrevem o
contorno da lamina de cada folha, utilizando o programa Shape (Iwata 2002). O
programa apresenta quatro passos basicos: primeiro extrai o contorno da folha
registrando-o como um c6digo em cadeia (chain-code; Freeman 1974 apud Iwata 2002),
que representa um sistema de codigos que descreve informagdes geométricas sobre
contorno. O segundo passo calcula os descritores elipticos de Fourier normalizados, que
¢ a primeira elipse harmonica que corresponde com a primeira aproximag¢do de Fourier
ao contorno informado. Em seguida € feita uma andlise dos componentes principais
(PCA) dos descritores de Fourier, baseada numa matriz de variincia-covariancia dos
coeficientes. O dltimo programa visualiza a variacao de forma responsédvel por cada
componente principal, utilizando o procedimento proposto por Furuta et al. (1995).
Entdo o contorno das formas pode ser reconstruido a partir dos coeficientes por
transformacao de Fourier inversa, gerando graficamente as formas que correspondem
aos valores minimos, médios, desvio padrao e maximos dos eixos da PCA, o que
permite visualizar o que significa a variagdo morfoldgica para cada componente

principal.

As variaveis morfométricas de folhas, flores e inflorescéncias usadas na analise de
agrupamento estdo relacionadas na tabela 1. Para flores, foram sorteadas amostras de 65
individuos e dissecadas cinco flores por individuo, para as quais mediu-se com
paquimetro digital o comprimento do célice, da pétala, do estigma e da antera. Para
estames e estigma foi registrada a altura em relacdo a base da flor. Para as

inflorescéncias, foram amostrados 71 individuos, incluindo os 65 para os quais ha dados
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1  de flores. Foram escaneadas em média quatro inflorescéncias por individuo e medido o
2 comprimento total, o comprimento do pedinculo e o comprimento do primeiro ramo
3 lateral com o programa ImageJ (Rasband 2007). Foi calculado um descritor para a
4  forma da inflorescéncia, “forma I’ que divide o comprimento do pedinculo pelo
5 comprimento total, descrevendo quanto do comprimento total corresponde a peddnculo.
6 A partir das imagens de folhas, foi medido o comprimento total, a largura e o
7  comprimento do pedinculo para cada folha, totalizando 125 individuos, incluindo
8 aqueles para os quais ha medidas de flores e inflorescéncias. Para identificar grupos
9  morfoldgicos, foi usada andlise de agrupamento a partir de matrizes de dissimilaridade
10  calculadas por distancia de Gower, das médias das varidveis de flores, inflorescéncias e
11 folhas para cada individuo. As imagens de casca de tronco de 38 individuos foram
12 classificadas independentemente por trés pessoas, em tipo “fissurado” e tipo
13 “escamoso”. As respostas congruentes para o tipo de tronco foram mapeadas sobre a
14  andlise de agrupamento, enquanto as respostas ambiguas foram sinalizadas.
15 Tabela 1. Lista de varidveis morfoldgicas medidas para estudo morfométrico, relacionando o tipo de
16 varidvel e a unidade ou categoria observada. (*) Varidveis utilizadas na comparacdo com os dados de
17  Vicentini (2007), para predi¢ao da distribui¢cdo geografica.
Variaveis Umdade.ou Definicao
categoria
FLORES
Altura do estame mm da pétala ao dpice das anteras
Altura do estigma mm da pétala ao dpice dos estigmas
Comprimento do calice mm da base ao dpice do cdlice
Comprimento da antera mm comprimento longitudinal da antera
Comprimento da pétala mm da base ao dpice da pétala
Comprimento do estigma mm do ponto de abertura ao dpice do estigma
INFLORESCENCIAS
Comprimento total (CT)* mm da base ao dpice da inflorescéncia
Comprimento do pediinculo (CP)* mm da base ao ponto de ramificacdo
Comprimento do 1° ramo lateral (CR)* mm do eixo ao extremo do ramo
Descritor de forma I - CP/CT* razao quanto da infl. é pedinculo
FOLHAS
Comprimento total* mm da base do peciolo ao dpice
Largura* mm medida da maior largura da lamina foliar
Comprimento do peciolo* mm da base do peciolo ao inicio da ldmina
Descritor de forma I — LF/CF* razdo largura da folha dividida pelo comprimento
Descritor de forma II — CP/CF* razao comp. do peciolo dividido pelo comp. da folha
18

19  Comportamento reprodutivo - Foram feitas visitas mensais as trés areas entre janeiro de

20 2010 e fevereiro de 2011. O estudo fenoldgico consistiu basicamente em observagdes
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qualitativa e quantitativa de onze fenofases: estéril, inflorescéncias iniciando o
desenvolvimento, inflorescéncias com botdes nido completamente formados, botdes
completamente desenvolvidos porém imaturos, botdes maduros, flor aberta, cdlice sem
corola, frutos iniciando o desenvolvimento, frutos desenvolvidos porém verdes, frutos

maduros, e inflorescéncias secas.

Para descrever o padrdo de maturacdo de flores foram utilizadas as inflorescéncias
coletadas para morfometria, para as quais quantificamos o nimero total de botdes
jovens, de botdes maduros, de flores abertas e de célices sem corola, que representam as
flores que abriram e cairam antes da coleta. Portanto, para essa andlise foram
desprezados individuos com inflorescéncias muito jovens (s6 com botdes) ou muito
velhas (s6 com cdlices) e selecionados os que apresentavam necessariamente os trés
estagios de desenvolvimento, isto €, com flores, botdes em quantidade suficiente para
registrar diferencas no desenvolvimento, e cdlices sem flor. Foram amostradas trés
inflorescéncias por individuo para 23 amostras e calculada a propor¢do de botdes

jovens, botdes maduros, flores e cdlices por inflorescéncia e a média por individuo.

As flores foram observadas quanto a funcionalidade ou esterilidade do gineceu e
androceu, considerando estames estéreis quando estes ndo continham pdlen, e pistilos
estéreis quando o estigma ndo era expandido nem papiloso. Além disso, medimos a
altura do estame (AE) e a altura do estigma (AS) com relag¢do a base da flor, cuja razdo
permitiu separar morfologias florais indicativas de heterostilia (brevistila ou longistila),
homostilia e intermedidrios (Faivre e McDade 2001). Esses valores (AE-AS) foram
plotados em um grafico de dispersdo. Foram feitos cortes transversais nos ovarios para
verificar a presen¢a de évulos. Em campo, 79 individuos com flores estaminadas foram

observados para verificar a producdo de frutos.

Varidveis de hadbitat - Foram usadas seis varidveis que descrevem o ambiente (Tabela 2)
no entorno de 160 plantas. Foi estimado a altura de cada individuo e a altura do dossel
sobre o individuo, em metros, sendo que a diferenca entre a altura do individuo e o
dossel foi usada como um indice de sombra. A quantidade de liteira acumulada (cm) em
um ponto sem declive proximo ao individuo foi medida com o auxilio de uma vareta
milimetrada posicionada perpendicularmente ao solo. Em seguida foi feito um corte
quadrangular no tapete de raizes que tipicamente se forma sobre a areia na campinarana

para medir sua espessura (cm). Foi também anotada a profundidade do solo até a laje de
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pedra ou até 50 cm (comprimento da ferramenta utilizada), valor a partir do qual

consideramos o solo como profundo.

Tabela 2. Lista de varidveis ambientais para caracterizacao do hébitat, relacionando o tipo de varidvel e a

unidade ou categoria observada.

VARIAVEIS TIPO UNIDADE
Altura do individuo Continua m
Altura do Dossel Continua m
Espessura do tapete de raizes Continua cm
Profundidade até laje pedra Continua até 50 cm cm
Espessura da liteira Continua cm
Indice de Sombra Proporgao altura do dossel - altura da planta

Para testar a diferenca morfolégica e ambiental entre os grupos reconhecidos a
posteriori foi realizada uma anélise multivariada de variancia (MANOVA). Para os
dados morfoldgicos, cada varidvel foi analisada para identificar quais apresentavam
maior importancia na discriminagao dos grupos. Em seguida foi efetuada a andlise

candnica discriminante (CDA), para identificar a importancia relativa de cada variavel.

Predicao da distribuicdo geogrdfica - As 116 amostras do complexo P. coriacea
medidas por Vicentini (2007), de varias localidades ao longo da distribuicao geogréfica,
foram classificadas de acordo os grupos reconhecidos na anélises discriminantes. Essas
andlises incluiram 9 varidveis quantitativas de folhas e inflorescéncias compartidas entre
os dados de Vicentini e os deste estudo (Tabela 1). Os dados foram log transformados e
foi realizada uma andlise discriminante segundo os grupos identificados, onde cada
amostra de Vicentini (2007) teve sua classe predita com base no modelo gerado. Foi

anotada também a probabilidade da amostra pertencer a classe predita.

Todas as andlises foram feita pelo programa R (R Development Core Team 2011).

RESULTADOS
Morfologia

A andlise de agrupamento para varidveis de folhas, flores e inflorescéncias separou as
populacdes em dois grupos morfoldgicos, cada um subdividido em dois subgrupos que
corresponde ao sexo dos individuos (Figura 2a). As imagens de casca dos troncos
foram classificadas em tipo “fissurado” e “escamoso” por trés pessoas
independentemente, havendo discordancia apenas quanto a trés individuos entre os 38

analisados. A classificacdo do tipo de casca foi mapeada sobre a andlise de agrupamento
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e correlacionam com os grupos morfoldgicos definidos, denominados de grupo A e

grupo B, respectivamente.
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Figura 2. (a) Andlise de agrupamento por dissimilaridade de Gower, das varidveis morfolégicas de folhas,
flores e inflorescéncias. Foram diferenciadas flores pistiladas, estaminadas e hermafroditas (N = 67). As
imagens de tronco foram categorizadas em “fissurado” ou “escamoso” e em seguida mapeadas sobre a
andlise de agrupamento. As resposta ambiguas desta andlise estdo marcadas com x (N= 38). (b) Grifico
de ordenacdo de uma andlise de componentes principais (PCA) dos descritores elipticos normalizados de
Fourier - NEFDs que descrevem a variagdo de forma da lamina foliar do complexo Pagamea coriacea.
Cada ponto representa uma folha (N folhas = 438, N individuos = 110 ). (¢) box-plot (a esquerda) que
mostram a distribui¢do dos valores de escores da andlise candnica por grupo, para varidveis morfoldgicas
de flores e inflorescéncias. Ao lado direito estdo discriminadas as varidavel individualmente, reduzidas a
uma tnica dimensdo. Forma 2 representa o comprimento do pediinculo/comprimento total.

A anélise de ordenacdo (PCA) da forma das folhas indicou que 93,6% da variacdo pode
ser explicada em dois eixos (Figura 2b). O primeiro eixo (PC1) detectou 88,5% da
variacao e distingue folhas com forma lanceolada, posicionadas ao lado esquerdo da
ordenacao e folhas arredondadas posicionadas ao lado direito da ordenacao. O segundo
eixo (PC2) detectou 5,1% da variacao de forma, descrevendo principalmente a simetria

bilateral das folhas, que é maior no grupo B (Figura 2b).
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Andlise multivariada de variancia (MANOVA) mostrou que as diferencas morfoldgicas
entre os grupos reconhecidos sdo significativas (p=3.059x107'6) (Tabela 3). A analise
candnica discriminante (CDA) para flores e inflorescéncias identificou a importancia
relativa de cada varidvel na discriminagdo dos dois grupos morfolégicos (Figura 2c). As
medidas de flores quanto a altura de estames e a altura do estigma foram as mais
importantes na distin¢do dos grupos A e B, seguidas do comprimento da antera e
comprimento do estigma. Esses valores simplesmente indicam que as flores do grupo A
sdao em geral maiores que as flores do grupo B. Dentre as variaveis de inflorescéncia, o
comprimento da primeira ramifica¢do acima do peddnculo foi a varidvel mais
importante, caracterizando as inflorescéncias do tipo laxa associada ao grupo A,
enquanto o grupo B apresenta inflorescéncias do tipo congesta cujo ramo € geralmente
reduzido. Os dois grupos também pela razao comprimento do pedinculo/comprimento
total (forma2 na Figura 2c). O comprimento do cdlice e do pedunculo, tiveram pouca

importancia na separacdo dos grupos.

As andlises morfométricas sustentam, portanto, o reconhecimento de dois grupos
morfologicos em Pagamea coriacea na édrea de estudo. As plantas do grupo A
apresentam tronco de casca fissurada, folhas arredondadas, inflorescéncias tipo laxa e
flores maiores, enquanto as do grupo B apresentam tronco escamoso, folhas
lanceoladas, inflorescéncias congesta e flores menores, havendo dimorfismo de flores

estaminadas e pistiladas em ambos os grupos (Figura 3).
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Figura 3. Fotos comparativas entre os grupos A e B. (a-d) Flores estaminadas e pistiladas do grupo A e do
grupo B, respectivamente. (e-h) Fotos do tronco e de corte do tronco do grupo A e do grupo B,
respectivamente. (i-1) Inflorescéncias e folhas do grupo A e do grupo B, respectivamente (escala = 5 cm).
Cortes longitudinais mostrando as posicdes relativas dos estames e pistilos de flores estaminadas e
pistiladas para o grupo A (m) e (n) e grupo B (0) e (p), (escala = Imm). (q) Inflorescéncia velha de uma
planta estaminada do grupo A, com um fruto destacado pela seta vermelha. (r-s) Flor hermafrodita do
grupo B, com varia¢do no tamanho do pistilo. (t) Infrutescéncia de planta pistilada do grupo B.



O 00 N oo v b~ w N

L e = =
o U A W N B O

17
18
19
20
21
22
23
24
25

26
27
28
29
30

31

24

Comportamento reprodutivo

Os dois grupos apresentam predominantemente flores dimoérficas, que se diferenciam
pela altura relativa do estigma em relacdo a altura dos estames (Figura 3 a-d; m-p;
Figura 4 c). Definimos como “estaminada’ as plantas que apresentaram flores com
estames férteis, os quais sdo longos e se posicionam acima da altura de um estigma
reduzido, e lobos fechas e nao papilosos (Figura 2 a,c,m,0), e como “pistilada” as
plantas cujas flores apresentam estigma longo e papiloso, posicionados acima dos
estames estéreis e reduzidos (Figura 2 b,d,n,p). Embora a maioria dos individuos
medidos tenham flores que se enquadram numa dessas duas categorias, no grupo B ha
dois individuos que apresentam flores “homostilica”, onde a diferenca na altura estame-
estigma foi aproximadamente zero (Figura 4c). Um desse individuos apresenta flores
pistiladas com estames estéreis, mas o outro apresenta flores claramente hermafroditas,
com estames férteis e estigma lobado e papiloso. Ainda, neste individuo hd ampla
varia¢do no tamanho do pistilos das flores, desde muito reduzidos tal qual ocorre em
flores estaminadas, até longos e posicionados na mesma altura dos estames, com

estigmas papilosos bem desenvolvidos (Figura 3 r,s).

Em campo foi observado que as plantas pistiladas produziram grande quantidade de
frutos (Figura 3 t) enquanto as estaminadas aparentemente produziram apenas pdlen.
Em principio, essa observacao indicou um sistema reprodutivo com flores dimoérficas e
funcionalmente dioico. No entanto, no decorrer do trabalho foi observado para 13
plantas estaminadas do grupo B o desenvolvimento de fruto, que corresponde a 36% das
plantas observadas. Para o grupo A, apenas dois individuos estaminados apresentaram
frutos dentre os 38 observados, o que corresponde a 5%. Em todos esses casos, sempre
houve poucos frutos por inflorescéncia e poucas inflorescéncias com frutos na planta

(Figura 3 q).

O periodo reprodutivo para os grupos A e B foram bastante semelhantes quanto ao
desenvolvimento da floracdo e da frutificagdo. Para ambos foi detectado o inicio da
formacdo de inflorescéncias no més de agosto, as primeiras flores no més de setembro e
as ultimas no més de dezembro. Quanto a formagdo de frutos, foi observada pela

primeira vez em outubro para o grupo A e em novembro para o grupo B (Figura 4a).
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Figura 4. Grificos de comportamento reprodutivo. (a) Observacdo de 11 fenofases para os dois grupos do
complexo Pagamea coriacea (eixo y: estéril, inflorescéncias iniciais, botdes jovens, botdes
completamente desenvolvidos porém imaturos, botdes maduros, flor, cdlice, frutos iniciais, frutos verdes,
frutos maduros e inflorescéncias secas. Eixo x: meses de observacdo). O tamanho do circulo indica o
nimero de observacdes (individuos) em cada fenofase. (b) Nimero em porcentagem de observagdes (%)
de botdes jovens, botdes maduros, flores e cdlices sem flor em inflorescéncias secas do grupo A (n=12) e
B (n=11). (c) Gréfico de dispersdo com a diferenca entre a altura dos estames e altura do estigma para
cada grupo.

Em contrapartida, o comportamento de maturacdo de flores nas inflorescéncias
apresentou diferencas claras entre os dois grupos. Para o A, foi observado que quase
todos os botdes na inflorescéncia se desenvolvem completamente e permanecem
fechados. Depois, ocorre a abertura de um conjunto de flores, enquanto os demais
botdes continuam fechados. Posteriormente, segue um periodo onde ndo hé flores
abertas e novamente se inicia um ciclo com abertura de um novo conjunto de flores e
assim por diante até o termino da floracdo. Por outro lado, o grupo B apresentou um
processo de maturacdo dos botdes de modo lento e continuo, produzindo poucas flores

diariamente. Nas inflorescéncias ocorrem simultaneamente todos os estagios de
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desenvolvimento: botdes muito jovens e pouco desenvolvidos, botdes maduros, flores

abertas e calices.
Habitat

As varidveis que descrevem o ambiente ocupado por cada individuo, mostraram que
existem diferencas ecoldgicas entre os ambientes ocupados pelos grupos A e B cada
grupo com relacdo a espessura de tapetes de raizes, espessura da camada de liteira,

profundidade até a laje de pedra e indice de sombra (Figura 5).
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Figura 5. Gréfico de dispersdo mostrando as diferencas entre os grupos A e B com relagdo a quatro
varidveis continuas que descrevem o ambiente (N=160, A=66 e B=94). ( a) Profundidade da laje de
pedra em metros, sendo que o tltimo ponto do eixo y representa “solo profundo” (S.P.). (b) Indice de
sombra, referente a diferenca entre a altura da planta e a altura do dossel em metros. (c) Espessura da
liteira em centimetros. (d) Espessura do tapete de raizes em centimetros.

A andlise multivariada de variancia (MANOVA) mostrou que as diferencas entre os
grupos A e B em relagiio a todas as varidveis ambientais sdo significativa (p=2.2x10'6,
Tabela 3).
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Duas varidveis merecem destaque: a profundidade até a laje de pedra e o indice de
sombra. Os individuos do grupo A ocorrem predominantemente em ambiente onde ndo
foi detectada pedra sub-superficial no subsolo, sendo que 52 plantas de 66 observacoes
estavam em solo profundo. Por outro lado, para o grupo B foi detectada laje de pedra
sob 78 entre as 92 plantas amostradas. Com relagdo ao indice de sombra, os dados
mostram que as plantas adultas (que florescem) do grupo A ocupam majoritariamente o
dossel, com excecdo de uma arvore emergente e alguns poucos individuos abaixo do
dossel. Ja as plantas adultas do grupo B se distribuem homogeneamente desde o dossel
até 4 metros abaixo do dossel, estando a maioria em situacdes mais sombreadas, com
excecao de duas emergentes.

Tabela 3. Valores da andlise multivariada da variancia (MANOVA). (CP) comprimento do pedinculo da
inflorescéncia, (CT) comprimento total da in florescéncia.

Variaveis Médias F P
VARIAVEIS MORFOLOGICAS 51 3.059e-16 ***
Calice 0.24055 2.382 0.1281
Altura do estigma 282.393 23.391 9.847e-06 ***
Comprimento estigma 0.66815 82.426 0.005674 **
Altura do estame 39.670 118.83 9.195e-16 ***
Comprimento da antera 0.77696 14.934 0.0002796 ***
Comprimento Inflorescéncia 9428.1 15.181 0.0002519 ***
Pedunculo Inflorescéncia 32.87 0.1486 0.7013
Ramo inflorescéncia 10473.0 77.923 2.218e-12 ***
Forma 2 (CP/CT) 0.115415 23.684 8.834e-06 ***
VARIAVEIS AMBIENTAIS 45.059 2.2e-16 ***
Tapete de raizes 367.71 99.599 0.001916 **
Profundidade do solo 108507 92.148 2.2e-16 ***
Liteira 82.685 10.242 0.001659 **
indice de sombra 162.0 57.854 2.377e-12 ***

** valores de p significativo, *** valores de p muito significativos.
Predicoes da distribuicdo geogrdfica

A classificagdo das 116 amostras de Vicentini (2007) segundo os grupos A e B
identificados pelas andlises morfoldgicas para os dados de Presidente Figueiredo sugere
que ambos os grupos ocorrem ao longo de toda a distribuicio do complexo e sao
simpatricos também em outras localidades (Figura 6a). Uma ordenacao PCA de todos
os dados (Vicentini + este estudo) sugere, no entanto, que esses grupos nao sao tao
discretos quanto observado em Presidente Figueiredo (Figura 6b). Uma ANOVA feita
para os dados de Vicentini (2007), com 85 amostras do grupo A e 10 amostras do grupo

B, indicou diferencas quanto ao indice de sombra e refor¢ca o padrao encontrado em
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Presidente Figueiredo, com o grupo A em dreas mais abertas (plantas no dossel) e o

grupo B em dreas mais sombreadas (F,93 =4.6339, p = 0.03393).
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Figura 6. (a) Predicdo da distribui¢do geogrifica dos grupos morfoldgicos reconhecidos
localmente para coletas do complexo Pagamea coriacea de diferentes campinaranas
amazOnicas. As previsdes acima de 95% de seguranca estdo ilustradas como quadrados (grupo
B) e circulos (grupo A) vazados, as predicdes com menos de 95% de seguranca aparecem como
quadrados e circulos solidos. (b) Anélise de componentes principais (PCA) para os grupos A e
B observados neste trabalho (quadrados e circulos sélidos) e preditos a partir de amostras
(quadrados e circulos vazados).

DISCUSSAO

Os individuos de Pagamea coriacea estudados em Presidente Figueiredo formam dois
grupos morfoldgicos, que diferem também quanto ao padrido de abertura das flores e
quanto a preferéncia de hébitat. O fato dos dois grupos ocorrem de forma simpétrica
numa unica localidade podem ter as seguintes explicacdes imediatas: (1) representam
espécies distintas e reprodutivamente isoladas; (2) representam plasticidade fenotipica
de uma unica espécie; (3) representam espécies incipientes, linhagens com histérias

diferentes entre as quais ndo ha ainda isolamento reprodutivo.

Plasticidade fenotipica seria uma explicacdo plausivel tendo em vista que a diferenca
ambiental entre os grupos aparentemente se estende por toda a distribuicdo geogréfica
do complexo, com o grupo A ocorrendo em dreas mais abertas e o grupo B em situacdes

mais sombreadas. No entanto, as diferencas ambientais também podem indicar que os
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grupos sdo espécies com diferentes preferéncias de hébitat. As diferengas morfoldgicas
encontradas em Presidente Figueiredo, no entanto, ndo se restringem aos caracteres
considerados plasticos como forma e tamanho das folhas, mas diferem também quanto
ao tipo de casca do tronco, ramificacdo das inflorescéncias, tamanho das flores e no
comportamento de abertura de flores. Variacdes na morfologia relacionadas a
plasticidade sdo esperadas principalmente para caracteres vegetativos, mas nao para
forma da inflorescéncia ou caracteres de flores (Bradshaw 1965). Adicionalmente, se a
variacdo morfologica observada fosse plasticidade fenotipica, seria esperado que a
relacdo entre variagdo morfolégica e ambiente fosse especifica e, neste caso, os grupos
ndo poderiam coexistir no mesmo tipo de ambiente. Foram observados individuos dos
grupos A e B ocorrendo lado a lado no mesmo ambiente. Portanto, € improvavel que as

diferencas morfologicas encontradas sejam resultado de plasticidade fenotipica.

Além da diferenca quanto a preferéncia por luz, os dados sugerem que os dois grupos
diferem quanto as caracteristicas do solo, estando o grupo A em solos mais profundos e
bem drenados e o grupo B em solos mais rasos e mal drenados. Areas onde ha laje de
pedra sub-superficial, possivelmente determina uma condicdo de drenagem
comprometida e maior saturagdo hidrica do solo, que por sua vez influencia a formagao
do horizonte organico nesse ambiente. Um estudo feito em campinarana que avaliou o
efeito do solo, inundagdo e topografia, mostrou que apesar do solo ser
predominantemente arenosos e oligotréficos, variacdes na textura e fertilidade
explicaram as mudangas no estrutura e composi¢ao da vegetacdo (Damasco 2011). Em
Pagamea, quando espécies coexistem na mesma localidade essas tendem a mostrar
preferéncia por hébitats distintos em relacdo a inundagdo e sombra (Vicentini, 2007).
Aparentemente a especializacdo por hébitat teve um papel importante na diversificagao
do género, com uma tendéncia a conservacdo de nicho quanto a inundag¢do, mas ¢é
frequente a especializacdo diferencial entre espécies irmas com relagdo a estrutura e
tolerdncia a luz (Vicentini 2007), em acordo com o observado neste estudo. As
evidéncias morfoldgicas e ecoldgicas indicam que os grupos A e B representam
linhagens com histérias diferentes, ainda que nao possamos afirmar que elas estejam

reprodutivamente isoladas.

O comportamento reprodutivo foi bastante semelhante quanto ao periodo de floracdo e
frutificacdo, portanto, ndo ha isolamento temporal entre as floracdes. Ambas florescem
no periodo mais seco, que na drea de estudo acontece entre os meses de agosto a

novembro, o que é um padrio comum entre espécies tropicais de ambientes com
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estresse hidrico (Borchert 1983; Bawa et al. 2003; Schwade 2011). A sobreposi¢cdo na
floracdo de espécies simpdtricas de um complexo pode interferir no isolamento
reprodutivo por possibilitar o cruzamento interespecifico, principalmente se as barreiras
pré-zigébticas ndo forem eficientes (Coyne e Orr 2004; Paun et al. 2009). Portanto, a
sobreposi¢cdo no periodo de floracdo indica a possibilidade de cruzamento entre os dois
grupos. Nessa situacdo, o isolamento reprodutivo pré-zigético pode ocorrer se 0s
polinizadores sdo diferentes (Kiester et al. 1984; Levin 2004). Em Pagamea de uma
forma geral a morfologia das flores € muito conservada, variando principalmente no
tamanho e em sistema reprodutivo € com uma morfologia que sugere poliniza¢do por
insetos generalistas (Vicentini 2007). De fato, em Pagamea coriacea observamos
diferentes ordens de insetos nas flores de ambos os grupos, principalmente himendptera,
mas também lepiddptera e diptera, o que sugere que nao deve haver diferencas quanto
aos polinizadores. Um estudo de biologia reprodutiva para Pagamea duckei Standl.,
também indicou auséncia de especificidade com polinizadores nas flores
funcionalmente didicas desta espécie (Aratjo er al. submetido), as quais sio muito
semelhantes as flores de Pagamea coriacea s.l.. Consequentemente, é provavel que uma

espécie receba pdlen da outra e vice-versa.

Contudo, os dois grupos diferem quanto ao padrao de maturagdo e disponibilizacdo de
flores, o que pode estar relacionado com polinizadores de comportamento distinto.
Gentry (1974) distingue dois padrdes extremos com relacdo a producdo de flores para
Bignoniacea, um "longo e continuo", que corresponde ao observado para o grupo B e
outro tipo "big bang" ou "em massa" (Janzen 1967 e Heinrich e Raven, 1972). Este pode
ocorrer de uma unica vez ou em diferentes picos de floracdo, chamado de "bangs
multiplos", sendo este o padrdao mais semelhante ao grupo A. No padrdo "longo e
continuo" ha disponibilidade de poucas flores por dia, mas todos os dias ao longo de
todo o periodo de floracdo. Essas espécies podem atrair polinizadores com padrao de
forrageamento fixo que corresponde ao observado para muitas abelhas tropicais, que
aprendem a localizacdo das populacdes e as visitam diariamente (Janzen 1971). Por
outro lado, a alta disponibilidade de flores em momentos descontinuos deve atrair um
maior nimero de polinizadores de comportamento oportunista (Augspurger 1980; Jong
et al 1992). Gentry (1974) defende que a importancia ecoldgica dessas diferencas
fenolégicas em comunidades tropicais possibilita o compartilhamento do recurso
limitado de polinizadores entre espécies de plantas. Em todo caso, pode ser um fator

relevante de barreira pré-zigotica entre as plantas dos grupos A e B.
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A coexisténcia dessas linhagens na drea estudada, e aparentemente ao longo da
distribuicdo geogrifica do complexo, sugere que os grupos A e B estdo
reprodutivamente isoladas (total, ou ‘“‘substancialmente” como sugerem Coyne e Orr
(2004), embora ndo exista isolamento temporal entre as floragdes. Dados adicionais de
experimentos e/ou genéticos sao necessdrios para testar isolamento reprodutivo, direta
ou indiretamente. A idade do clado foi datada de 6 milhdes de anos (Vicentini 2007),
periodo no qual a regido Amazdnica passou por grandes transformacdes na paisagem,
que correlacionam com eventos de diversificagcdo em véarios grupos (Horn et al. 2011).
Assim, as linhagens de Pagamea coriacea e suas diferencas podem ter se formado em
alopatria e a coexisténcia seria resultado de contato secunddrio. Alternativamente, uma
segunda hipdtese € de especiacdo por poliploidizagdo (Soltis et al. 2007) ou
hibridizacdo, que pode inclusive gerar a mesma espécie de forma independente
(Rieserber et al. 2003). Vicentini (2007) sugere que o principal modo de especiacdo em
Pagamea € peripatria e que isto estd associado a distribuicdo espacial fragmentada do
habitat campinarana (Prance 1996). Poliploidizacdo por cruzamento entre populagdes
isoladas nesse sistema é uma hip6tese plausivel. Alternativamente, a divergéncia entre
essas linhagens pode ser devido a especiacdo ecoldgica, onde as populagdes que
inicialmente ocupavam condi¢des ecoldgicas distintas passaram por selecdo natural
divergente (Levin 2004). Alguns trabalhos indicam a possibilidade de eventos dessa
natureza, uma vez que mudangas de poucos genes de grande efeito podem aumentar o
fitness das populacdes favorecendo a colonizacdo de habitats divergentes e periféricos
(Orr 1998; Levin 2004). Nesse caso, espera-se que a mudanca de habitat seja
acompanhada de mudanca de polinizadores, o que permite o estabelecimento de
isolamento reprodutivo (Levin 2004). Os padrdes encontrados neste trabalho podem
indicar um processo de especiacdo ecoldgica visto que 0s grupos apresentam associacao
a hébitats periféricos distintos e a diferenga entre polinizadores € possivel. Um estudo
filogeografico do complexo em andamento (Vicentini ef al. ) permitird testar algumas

dessas hipoteses.

Os grupos A e B apresentam uma variagdo no sistema reprodutivo bastante semelhante.
Ambos possuem flores predominantemente dimorficas, cuja morfologia sugere
heterostilia. Vicentini (2007), no entanto, classificou esse dimorfismo como indicativo
de dioicia, pela observacdo de auséncia de pdlen em flores pistiladas e estigma
reduzido, ndo papiloso em flores estaminadas. Bentham, ja em 1857, havia sugerido

que o dimorfismo das flores de Pagamea guianensis indicava unisexualidade. No
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entanto este estudo mostrou que o sistema reprodutivo das populacdes estudadas nao
pode ser classificado como didico, uma vez que apenas as flores pistiladas sdo
completamente unissexuadas. Também ndo pode ser classificado como heterostilico,
pois seria esperado que as flores além de dimdrficas, fossem hermafroditas.
Adicionalmente foi encontrada uma planta com flores hermafrodita-homostilica, o que

indica possiveis transi¢des evolutivas entre esses sistemas (Barrett 2002).

A capacidade de produgdo de frutos por algumas plantas estaminadas, ainda que em
menor quantidade, indica variacdo sexual no mesmo individuo, o que sugere uma
reversdo na esterilidade do gineceu em algumas flores. E possivel também que todas as
flores estaminadas apresentem capacidade de produzir frutos, o que ndo acontece devido
a barreira fisica de pelos que fecha o tubo da corola, impedindo o contato do pélen com
o estigma. Tal foi observado em uma caso de dioicia funcional para Mussaenda
pubescens (Rubiaceae) na China (Li er al. 2010), onde a maioria delas ndo entra em
contato com poélen. A presenca de 6vulos em flores estaminadas foi confirmada neste
estudo e é uma constante nas flores funcionalmente didicas de Pagamea como um todo
(Vicentini, A. com. pessoal 2011, Aratjo et. al. submetido). Vicentini (2007) mapeou o
sistema reprodutivo numa filogenia de Pagamea, o que indicou que o género € dividido
num clado didico e num clado homostilico (hermafrodita). O complexo Pagamea
coriacea pertence ao clado didico, do qual € o tnico onde foram observadas flores de
morfologia homostilia e heterostilia (Vicentini 2007). Outra espécie pertencente ao
clado didico, Pagamea duckei, também apresenta flores dimorficas, mas funcionalmente
didica (Araujo et al. Submetido). Portanto, a flores hermafroditas em Pagamea coriacea
sugerem uma condicdo evolutiva derivada de um ancestral didico. Eventos de
poliploidizagdo podem estar associados a variacdo em sistema reprodutivo encontrada,
conforme reportam Naiki e Nagamasu (2004) para Rubiaceae e Schwarzbach e
Rieseberg (2002) para Asteraceae. No entanto, ndo hd informagdo sobre dados
citogenéticos para Pagamea e novos dados e experimentos de cruzamento sao

necessdarios para entender os padrdes de variacao e suas causas.

Este estudo mostrou diferencgas consistentes para dados morfoldgicos, comportamentais
e ambientais num contexto de simpatria, os quais conjuntamente representam fortes
evidéncias para reconhecer os grupos morfolégicos como variagdo interespecifica. Os
resultados deste estudo ilustram como o baixo conhecimento da flora Amazonica ndo se
deve apenas a auséncia de coletas, mas também a falta de estudos detalhados em

situagdes locais e em nivel populacional. Estudos semelhantes utilizando dados
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morfolégicos em condi¢Oes simpdtricas também revelam diversidade criptica em
“espécies” Amazonicas (Gentry 1981; Costa 2004) e sugerem, conjuntamente, que
muitas das ‘“‘espécies” amplamente distribuidas e polimérficas da Amazdnia podem

representar complexos onde incluem-se mais de uma espécie.
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CONCLUSOES

As comparagdes morfoldgicas, comportamentais e de habitat indicam a existéncia de
duas espécies distintas no complexo Pagamea coriacea, ocorrendo em simpatria nas

campinaranas de Presidente Figueiredo.

Ambas se distinguem em agrupamentos morfoldgicos discretos, de acordo com anélise
de agrupamento feita a partir de varidveis morfométrica de folha, flores e

inflorescéncias, com diferenca estatistica significativa entre os grupos morfoldgicos.

Foi detectada diferencas com relacdo ao habitat ocupado por cada espécie, sendo que
uma estd associada a ambientes com laje de pedra no subsolo e ocorre em condi¢ao
mais sombreada, enquanto a outra ocorre predominantemente em solo profundo, onde

nao hd laje de pedra e ocupa ambiente de dossel.

O comportamento reprodutivo difere entre ambas com relacdo ao padrao de maturagcdo
de flores na inflorescéncia. H4 sobreposicao entre os periodos de floragdo e frutificacdo,

mostrando que ndo ha isolamento reprodutivo temporal.

Os estudo foi inconclusivo para esclarecer o sistema reprodutivo, ambas apresentam
variacdo e ndao podem ser classificadas nem como heterostilicas, nem como dioicas, nem

como homostilicas, sendo necessarios outros estudos.
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